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persistantes, les fleurs solitaires, axillaires et hermaphrodites, presentent deux particularity

bien visibles : 1 —une corolle gamopetale campanulee, faiblement lobee, tres pubescente

exterieurement ; 2 —des antheres et un style tres exserts, rejetes vers l'arriere et conferant une

apparence zygomorphe a la fleur. Les caracteres du gynecee sont moins analyses par Lamarck,

faute de materiel en quantite suffisante : ...« un ovaire superieur, arrondi, pose sur un disque

epais, ... Le fruit est une capsule... un peu elevee au-dessus du calice..., par un pedicule epais et

anguleux... dans chaque loge deux semences ovales-trigones... ». C'est la configuration du fruit

et non la structure de l'ovaire qui va inciter Lamarck a rattacher Humbertia aux

Convolvulaceae. Cette attribution, resultant d'une procedure quelque peu anormale, sera

acceptee (Jussieu, 1789; Choisy, 1845) jusqu'en 1889.

A cette date Baillon decrit, dans une tres breve note, la placentation axile multiovulee de

ce genre, ainsi que le stigmate, sorte de cornet faiblement pentalobe par la pression des

antheres au cours de l'ontogenie florale. Ces caracteres lui semblent devoir rapprocher

Humbertia des Solanaceae.

Pourtant Hallier conserve ce genre parmi la tribu des Convolvulaceae-Erycibeae, en depit

de certains traits anatomiques speciaux qu'il expose en 1892 : absence de liber interne et de

cellules secretrices, et cristaux d'oxalate de calcium agglomeres sous Tepiderme foliaire.

Le probleme est repris par Pichon (1947), qui realise aussi une syn these des travaux

precedents. Pour lui, Humbertia ne peut etre une Convolvulacee. Sa description de nouveaux
caracteres distinctifs : absence de disque ovarien (en contradiction avec les auteurs precedents),

mais presence d'un gynophore et inflexion des filets staminaux dans le bouton, ainsi que la

mise en valeur de faits deja observes : placentation, absence d'appareil secreteur, lui permettent

de definir une nouvelle famille monotypique : les Humbertiaceae, d'ailleurs tres proches des

Convolvulaceae par le genre asiatique-oceanien Erycibe Roxb. La redecouverte d'individus

vivants de Humbertia, en 1947 par Henri Humbert, permet a Pichon de completer en 1951 les

informations sur le fruit et la graine : le fruit drupace peut etre di- ou monosperme ; la graine

contient un albumen abondant et un embryon a cotyledons plans. L'ensemble de ces donnees

confirment l'affinite avec les Erycibeae, notamment le genre americain Maripa Aublet, dont la

corolle est aussi tres semblable. Neanmoins Pichon maintient les Humbertiaceae conforme-
ment a son esprit de systematicien « diviseur ».

Des Tannee suivante (1952), Roberty propose une sous-famille des Humbertioideae,

placee en tete des Convolvulaceae, c'est-a-dire consideree commeprimitive dans les conceptions

de cet auteur. Malheureusement il neglige tout a fait les affinites evidentes avec les Erycibeae,

tribu qu'il demembre d'ailleurs completement. Son approche phylogenique, a priori seduisan-

te, n'aboutit a aucun progres, faute d'une analyse reellement critique des genres et de leurs

affinites.

En revanche Austin (1973) accepte l'appartenance de Humbertia a la tribu des Erycibeae,

en soulignant le caractere primitif de l'embryon droit chez les Convolvulaceae.

L'anatomie de l'ecorce et du bois de Humbertia, effectuee entre-temps par von Jazewitch
(1959) et Mariaux (1959) ne permet pas de trancher, mais elle ne s'oppose nullement a

l'inclusion du genre dans les Convolvulaceae.

A la lumiere de l'historique precedent, il est clair que Humbertia madagascariensis

demeurait mal connu : trop de caracteres juges decisifs dependaient in fine d'une etude unique :

absence de cellules secretrices (Hallier), absence de disque (Pichon), placentation « soianac-

eenne » (Baillon). Les comparisons n'ont pas ete, d'autre part, suffisamment etendues a
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determ
phie de la fleur de ce genre morphologiquement important est extraordinairement pauvre : seul

Pichon Fa vraiment fait progresses plus de 150 ans apres la premiere description.

Toutes ces raisons nous ont conduit a entreprendre une etude de Fanatomie florale de
Humbertia pour tenter de fixer la place de ce genre tres isole par rapport aux Convolvulaceae. II

est alors apparu que certains points de Involution de Fappareil reproducteur de cette famille

pouvaient etre egalement eclaircis.

MATERIEL ET METHODES

Les recherches anatomiques ont ete essentiellement effectives sur du materiel sec : 2 boutons floraux
proches de Fanthese (Service Forestier 1955, P, TAN) provenant d'Enato pres de Fort-Dauphin (10 oct.

1950); 2 fruits (Reserves Naturelles 1345 Dinard, P, TAN) recueillis pres Beampombo sur la route
Manantenina-Fort-Dauphin (18 dec. 1948), materiel deja analyse par Pichon en 1951.

Ces echantillons d'herbier ont ete tout d'abord restaures, pendant une semaine, par de Fammoniaque
a 10 %, maintenu a 60° C et change (5 fois) jusqu'a obtention d'un liquide clair. lis ont ensuite ete rinces a
Peau courante et fixes par le FA. A. pendant 48 h. Une fleur et un fruit ont ete deshydrates par le butanol
et inclus dans la paraffine siliconee « Histomed » (Pf :

60° C) selon le procede standard (Gerlach, 1984),
puis sectionnes en serie a 20fi.m d'epaisseur et colores par le Bleu Astra —0,5% en solution aqueuse
d'acide tartrique a 2% —et la Fuchsine de Ziehl diluee a 10%. Les preparations obtenues ont ete

deshydratees par Facetone et montees dans FEukitt. Elles sont conservees au Laboratoire de
Phanerogamie du Museum de Paris, dans la collection de Fauteur, sous les n os 67 et 68.

Vers la fin de cette etude, des fleurs provenant egalement de la region de Fort-Dauphin, et fixees dans
le formol a 20 %, nous ont ete apportees par M. Nicolas Dumetz. Deux d'entre elles ont servi a analyser
la morphologie du bouton, la nervation des pieces perianthaires et le diagramme floral. Une autre, coupee
longitudinalement et eclaircie par le chlorallactophenol salicyle (Langeron, 1942) a permis de preciser

Forganisation vasculaire de la fleur. Le memetraitement a ete applique au deuxieme fruit de Fherbier afin

d'observer les eventuelles modifications structurales.

Les reactifs employes provoquent cependant la chute des poils corollins.

Mina
— — ^" ^^ " ^ m r-*' ^" ^^^ w ^» ^ ^ ^ %—-^ ^ ^_ w

etudiees pour comparaisons.

Museum

OBSERVATIONS

Vascularisation du receptacle (Fig. 1 et 2)

Le pedicelle floral (Fig. 1, 1) presente une organisation tres simple en section : un

epiderme cutinise sur toutes ses faces, double d'un hypoderme de meme epaisseur; un

parenchyme cortical lacuneux; 3-4 assises de cellules endodermiques et/ou pericycliques,

collenchymateuses ; une stele continue a structure superposee banale; un parenchyme

medullaire tendant a un collenchyme angulaire.

Avant toute emission de traces par la stele, on rencontre de petits faisceaux phloemoxyle-

miens formant bientot une couronne au cceur du parenchyme cortical. Ces faisceaux recurrents
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Fig. 1. —Histologic du pedicelle floral de Humbertia madagascariensis (coupes transversales) : 1, portion du pedicelle

a Tanthese; 2, id., au stade fruit; 3, detail d'un faisceau recurrent (fph, fibres phloemiennes ; fr, faisceau recurrent;

ph, phloeme; xy, xyleme).

(Fig. 1,7; Fig. 2, 2, fr) sont des ramifications descendantes des traces sepalaires (Fig. 2, 13, fr),

ils presentent une structure collateral classique a pole xylemien interne (Fig. 1, 3).

La vascularisation du calice s'organise de fagon assez reguliere selon le schema

phyllotaxique (Fig. 2, 3-77), chaque sepale etant irrigue par 5 traces : deux lateraux Is, Is';

deux mediolateraux mis, mis' et le median ms. Les faisceaux emis sont collateraux ou plus

souvent amphicribraux et mememultipolaires : il s'agit alors de troncs vasculaires fusionnant 2

a 4 traces voisines (Fig. 2, 7 et 8, par ex.). Les sepales contiennent des faisceaux dans

l'epaisseur du parenchyme externe (Fig. 2, 77, fe), qui prennent en quelque sorte le relais des

faisceaux recurrents fr. Ces deux systemes vasculaires sont d'ailleurs raccordes aux traces

sepalaires, a un certain niveau (Fig. 2, 13, pb). Leur presence semble correlee a l'epaisseur de la

coupe calicinale.

Les traces petalaires p et staminales e sont uniques et s'inserent a peu pres au meme
niveau. Leur agencement est cependant altere par des fusions avec les medians carpellaires mc,

resultant en deux faisceaux complexes (Fig. 2, 9, e t
+ mc

x et p 2 + e 2 + mc2 ).

HlSTOLOGIE

Les sepales sont peu differences histologiquement (Fig. 3, 7). On peut neanmoins y

forme
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ovtW
Vascu,ansatlon du receptacle de Humbertia madagascariensis : 1-12, sections transversales jusqu a la base dugynecee, en tirets

: zone nectanfere ; 13, coupe longitudinale de la fleur, avec localisation des coupes transversales aoroite, en gros pointilles : regions a oxalate de calcium (E, etamine; e, faisceau staminal; fe, faisceau externe- frlaisceau recurrent
;

Is, lateral sepalaire ; mc, median carpellaire ; mis, mediolateral sepalaire ; ms, median sepalaire :

i>, zone nectanfere ovarienne; P, petale; p, trace petalaire; pb, point de bifurcation fe/fr; S, sepale)
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Fig. 3. —Histologic du perianthe de Humbertia madagascariensis (coupes transversales) : 1, portion d'un sepale a

l'anthese ; 2, id. au stade fruit ; 3, region petalaire a ta base du tube (B, base du filet staminal ; fe, faisceau externe

;

lp, lateral petalaire; mlp, mediolateral petalaire; mlk mediolateral sepalaire; mp, median petalaire; ms, median
petalaire; tn, tissu nectarifere). l>

externe, quatre a cinq fois plus epais, dans lequel se ramifie la vascularisation accessoire fe. Les

faisceaux principaux se disposent a la frontiere des deux parenchymes. L'epiderme, cutinise sur

ermiques

La corolle porte exterieurement des poils simples, mais parait plus simple encore (Fig. 3,

3) : le parenchyme est d'aspect homogene, Fepiderme n'est cutinise que sur sa face externe. En
regard du faisceau median mp les cellules sont plus petites et constituent vraisemblablement un
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lcm

1

Fig. 4. —Nervation du perianthe de Humbertia madagascariensis (eclaircissements) : 1, sepale, dont le faisceau lateral
gauche est deja dedouble avant d'entrer dans la piece; 2, portion de la corolle, etamines retirees.

tissu nectarifere tn. L'epiderme recouvrant possede une cuticule epaisse, ornementee, et

l'ensemble est protege par les bases elargies B des filets staminaux.
Le calice et la corolle presentent des nervations contrastees. Le sepale ovale-orbiculaire

(Fig. 4, 7) est parcouru par une riche vascularisation, issue presqu'entierement des traces
laterales. La nervation secondaire est dense, et doublee exterieurement par les faisceaux
externes fe —non figures pour la clarte du dessin —

. Les arcs marginaux sont continus.
Les petales (Fig. 4, 2) sont irrigues par une trace unique (Fig. 2, 9-12, p), se ramifiant en

une vascularisation quasi parallele dans le tube corollin, a nouveau reticulee dans les lobes. II y
a de legeres anastomoses vasculaires au milieu du tube. Les expansions limbaires des sinus sont
irriguees par de minces rameaux paralleles d'arcs marginaux ouverts. La gamopetalie y est

done strictement parenchymateuse, commea la base du tube, ou on ne peut d'ailleurs exclure
une participation des tissus staminaux. Les recherches ontogenetiques les plus recentes (Erbar,
1991) confirment du reste le caractere tardif des fusions corolle-androcee (« late sympetaly »)

dans la plupart des Polemoniales (incluant les Convolvulaceae) et Scrophulariales-Lamiales

Wagenitz

nomenclature de Daumann et al. (1970).

fi

fasciculatio vasorum flabellata

Histologie de l'etamine (Fig. 5 et 7)

Les etamines s'inserent a Textreme base de la corolle par leurs filets elargis. Ces filets

contiennent un parenchyme assez semblable a celui des petales —les cellules y sont un peu
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plus petites —et ils renferment de maniere indiscutable des cellules secretrices (Fig. 7, E3 et

E5 , fleches), non mises en evidence dans les pieces precedemment decrites. Le faisceau

phloemoxylemien (Fig. 5, 3) est etire en bandelette et montre une disposition amphicribrale.

La structure de Panthere introrse, tres dure, a ete etudiee sur des coupes epaisses de

50 jim. L'epiderme, fortement cutinise sur toutes ses faces n'est represents que sur le connectif

proprement dit. Sur la face interne il contient seulement, en coupe transversale, une quinzaine

de cellules (Fig. 5, 2, ec). Les cellules hypodermiques possedent des parois ornementees,

comme Passise mecanique a laquelle elles font suite (Fig. 5, 2, cho), a la seule exception des

cellules du sillon interne de Panthere, cutinisees comme Pepiderme (Fig. 5, la; 2, chc). Le

connectif est d'ailleurs forme aux deux tiers de cellules fibreuses, bien visibles en lumiere

polarisee (Fig. 5, lb). Le parenchyme central ne montre pas de cellules secretrices de fagon

sure, il entoure un faisceau de memes structure et taille que dans le filet.

500 pm

.^**

-/ a

Fig. 5. —Histologic de l'etamine de Humbertia madagascariensis (coupes transversales) : 1, anthere, a : lumiere
ordinaire, fleche indiquant le sillon interne, b : lumiere polarisee, mettant en evidence l'armure fibreuse ; 2, detail du
sillon interne; 3, detail du faisceau phloemoxylemien a la base du filet (c, cuticule; chc, cellules hypodermiques
cutinisees; cho, cellules hypodermiques ornementees; ec, epiderme cutinise; ph, phloeme; xy, xyleme).
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Fig. 6.
j

Vascularisation de la corolle et du gynecee de Humbertia madagascariensis (coupes transversales ; C,
compitum; CST, canal stylaire; E, etamine; e, faisceau staminal; fo, faisceau ovulaire; L, loge ovarienne; 1c,
iateral carpellaire; Ip, lateral petalaire; mc, median carpellaire; mlp, mediolateral petalaire; mp, median petalaire;
nc, rameau du lateral carpellaire; rip, rameau du lateral petalaire; sic, synlateral carpellaire; vn, vascularisation
nectarienne; vp, vascularisation de la paroi carpellaire).
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Vascularisation et histologie carpellaire (Fig. 6, 7 et 8)

Le gynecee presente a sa base (Fig. 6; 1) une structure relativement complexe :

—1 : une region peripherique (Fig. 6, 2) tres richement irriguee par des branches (vn)

des faisceaux petalaires, staminaux et carpellaires, branches se prolongeant (vp) dans la paroi

carpellaire. Cette region montre, en section transversale (Fig. 8, 3), un tissu de petites cellules

traverse par des faisceaux phloemoxylemiens, puis uniquement phloemiens pres de l'epiderme.

Les cellules secretrices sont nombreuses, de meme que les cellules a oxalate de calcium;

Fepiderme est fortement cutinise. Une telle structure traduit une activite secretrice : la region

externe est done assimilable a une zone nectarifere.

—2 : une region centrale sans particularity, renfermant le sommet de la stele.

Les deux medians carpellaires se disposent a la frontiere de ces deux regions.

A la base des loges (Fig. 6, J), * a stele centrale se restructure en deux arcs, correspondant

a des synlateraux carpellaires (slc l9 slc 2 ) resultant chacun de la fusion des lateraux d'un meme
carpelle. lis irriguent par leurs rameaux, legerement descendants (Fig. 6, 4-6 \ 7, rlc), les

nombreux ovules anatropes (env. 20 par loge) inseres sur un placenta massif.

La paroi carpellaire (Fig. 8, 7) montre une zonation histologique assez nette si Ton tient

compte de Fomentation des cellules : le parenchyme interne semble forme de files tangentielles

de cellules, alors que l'externe ne presente aucune direction preferentielle. Les cellules

secretrices et a oxalate abondent dans le parenchyme externe, commedu reste dans la cloison,

le placenta et le tegument des ovules (Fig. 7). L'epiderme externe du carpelle porte des poils

simples tres lignifies, a lumen etroit (PO).

A son sommet, le placenta (Fig. 6, 6) est irrigue par les lateraux libres (lc) qui se

prolongent assez loin dans la partie stylaire (Fig. 6, 10 et 11). Une curieuse dissymetrie

apparait (Fig. 6, 7 et 8) sous le compitum (C), seule communication entre les deux loges

ovariennes : Tun des lateraux carpellaires (lc' 2 ) emet une branche (rlc" 2 ) aussi importante et

constante que les autres lateraux. D'ailleurs les medians carpellaires n'apparaissent pas eux-

memes symetriques par rapport au placenta.

Au-dessus du compitum les loges ovariennes s'obliterent (Fig. 6, 9, L) et le canal stylaire

(CST) apparait, presentant plus haut une section cruciforme (Fig. 6, 11-13). Commed'usage,

seuls les medians carpellaires demeurent dans le style. Le stigmate (Fig. 6, 14) n'est pas

vascularise et contient, comme le canal stylaire, un mucilage se colorant legerement par la

fuchsine (nature proteique?).

Modifications structurales au cours de la fructification

Le pedicelle floral (Fig. 1, 2) ne montre pas d'accroissement notable en diametre. La stele

montre seulement la differenciation de nouveaux vaisseaux xylemiens et d'un anneau
discontinu de fibres phloemiennes (fph), tandis que certaines cellules medullaires se sclerosent.

Les sepales accrescents (Fig. 3, 2) ne presentent qu'un renforcement de la vascularisation.

Les changements les plus importants concernent naturellement le gynecee. La paroi

carpellaire (Fig. 8, 2) acquiert une zonation tres nette : un parenchyme externe (pe) a parois
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* ~ Coupe transversale de la corolle et du gynecee de Humbertia madagascariensis vers la base des loges

ovariennes, les fleches indiquent des cellules secretrices (E, etamines; mc, median carpellaire; P, petale; PO, poils
ovariens; rlc, rameau du lateral carpellaire; sic, synlaieral carpellaire).

cellulosiques epaissies ; un parenchyme interne (pi) a cellules bien plus grandes qu'a 1'anthese et

gardant des parois minces. L'epiderme externe a perdu ses poils et augmente la largeur de sa

cuticule (env. 20 fj.m). La vascularisation de la paroi n'est guere modifiee, contrairement a celle

de la region placentaire. Celle-ci irrigue, dans les deux fruits etudies, deux graines bien

developpees (GR) —soit une par loge —correspondant a des ovules inseres au sommet du
placenta (Fig. 8, 4, PL). Les autres ovules, avortes (OA), sont encore reconnaissables. Une
section longitudinale (Fig. 12, lb) confirme leur position basale sur le placenta, c'est-a-dire

terminale par rapport a la vascularisation placentaire descendante (Fig. 12, la).



246

La zone nectarienne situee a la base du gynecee devient exterieurement tres visible, par

suite de Faccroissement des loges ovariennes (Fig. 12, lb, tirets) et forme alors un veritable

anneau, protege par le calice accrescent. La vascularisation y est reorientee de maniere

descendante (comparer avec Fig. 12, la).

INTERPRETATION ET DISCUSSION

La differentiation histologique

L'histologie de Humbertia apparait dans Fensemble plus simple que celle de la plupart des

Convolvulaceae (Pitard, 1899). Le pedicelle floral contient bien un pericycle pluristrate

collenchymateux (Fig. 1, 7), mais ni cellules secretrices, ni laticiferes, ni sclereides, ni surtout de

phloeme interne. En revanche, des fibres phloemiennes reunies en petits faisceaux se

differencient dans le pedicelle fructifere, comme d'usage. Les sepales, ainsi que la paroi

carpellaire, ne presentent aucune sclerification, memeapres Fanthese, contrairement au cas

general (Grelot, 1898; Kaur & Singh, 1987).

Des cellules secretrices typiques sont presentes dans la corolle, Fandrocee et le gynecee. II

est possible qu'elles fassent defaut dans d'autres regions de la plante, notamment la feuille, tres

etudiee par Hallier. L'appareil secreteur n'est d'ailleurs pas toujours aussi etendu chez les

Convolvulaceae (Metcalfe & Chalk, 1950), qu'on le decrit classiquement.

L'oxalate de calcium est assez frequent, particulierement dans Fovaire, et agglomere en

macles grossieres. II n'a pas la structure pulverulente trouvee dans les Nolanaceae et

Solanaceae (Pitard, 1899; Metcalfe & Chalk, 1950).

L'etamine montre une organisation typiquement convolvulaceenne, par Fextension du tissu

fibreux a une grande partie du connectif et Fabsence des placento'ides caracteristiques de

certaines Asterideae, telles que les Solanaceae (Chatin, 1870). Les loges sont cependant

introrses, comme Favait deja note Pichon.

En bref, si Fon excepte Fabsence de phloeme interne —commechez Cuscuta —, il n'existe

aucun fait histologique majeur permettant de differencier Humbertia des autres genres de

Convolvulaceae.

Le diagramme vasculaire floral (Fig. 9 et 10)

La vascularisation du calice repond au modele general des Convolvulaceae, mais elle est

cependant moins condensee : les sepales possedent 5 traces (3 traces chez Convolvulus et

Ipomoea; 1 trace seulement chez Calystegia et Por ana, d'apres Grelot, 1898 et Govil, 1972),

mais les synlateraux sepalaires ne sont pas soudes aux traces petalaires. Les faisceaux

recurrents descendants (fr), issus de la vascularisation calicinale existent aussi chez Convolvulus

tricolor L. selon Grelot. Les faisceaux externes ascendants (fe), en revanche, n'ont pas ete

reconnus ailleurs dans cette famille. Le calice de Humbertia est aussi caracterise par

Virregularite de sa vascularisation (Fig. 9, /; comparer avec 2, Ipomoea purpurea (L.) Roth),
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Fig. 8. —Histologic du gynecee de Humbertia madagascariensis (coupes transversales) : 1, paroi carpellaire a
l'anthese; 2, paroi du fruit; 3, zone nectarifere a l'anthese; 4, portion d'une loge du fruit (cs, cellule secretrice; GR,
graine; mc, median carpellaire; OA, ovules avortes; ox, oxalate de calcium ; pe, parenchyme externe ; ph, phloeme

;

pi, parenchyme interne; PL, placenta; PO, poils ovariens; xy, xyleme).
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Fig. 9. —Diagrammes vasculaires floraux : 1, Humbertia madagascariensis Lam.; 2, Ipomoea purpurea

d'apres Grelot, 1898 (faisceaux sepalaires en pointilles legers; faisceaux petalaires et staminaux

faisceaux nectariens en pointilles serres; faisceaux carpellaires blancs a extremites noires).

(L.) Roth,

en blanc;

puisque les mediolateraux peuvent etre emis isolement (Fig. 2, 8, mls^, tandis que les medians

fusionnent parfois avec les synlateraux (Fig. 2, #, ls x
+ ls' 3 + mls' 3 + ms3 ).

Les petales et etamines sont alimentes par des traces uniques. La zone nectarifere

ovarienne, dont on reparlera en detail plus loin, est irriguee par des ramifications apparemment

issues des traces staminales et des medians carpellaires.

Un autre fait interessant est la fusion des medians carpellaires avec les traces staminales en

regard, accompagnee d'une trace petalaire pour le carpelle anterieur (Fig. 2, 9, e
x

+ mc!

;

p 2 + e 2 + mc2 ). Ceci se traduit, commeon Fa vu, par une certaine dissymetrie dans le gynecee

(Fig. 7). L'examen de la phyllotaxie florale (Fig. 10, /) permet d'interpreter cette rupture de

symetrie, sans equivalent connu parmi les Convolvulaceae. Les deux helices phyllotaxiques ont

ete reconstitutes selon Lefort (1951), c'est-a-dire en considerant la taille des etamines : celle-ci

tend a croitre en direction acropete. Ainsi peut-on tracer :

—1 : la spire issue de la bractee a et passant par E
1 (39 mm), E4 (39 mm) et C2 (carpelle

anterieur)

;

—2 : la spire issue de [5, sur laquelle s'inserent E2 (35 mm), E5 (37 mm), E3 (41 mm) et

C
t

(carpelle posterieur).

L'axe de symetrie est oblique (Fig. 10, 7, fleche), le diagramme est identique a celui de

Ipomoea repens, par ex. (Lefort, 1951). Par rapport a ce schema theorique, la vascularisation

gynoeciale presente une deviation (Fig. 10, 2, d) induisant la dissymetrie (carpelle 2 non
parfaitement anterieur), mais restant conforme a la phyllotaxie 2/5 de la fleur. Autrement dit,

le gynecee conserve une vascularisation organisee sur le modele pentamere alors qu'il est

morphologiquement dimere. Les fleurs phyllodiques de Merremia tridentata montrent

d'ailleurs sans equivoque cette disposition 2/5, les deux carpelles separes se disposant

regulierement sur les spires (Dupuy & Guedes, 1980). La famille affine des Nolanaceae a aussi

conserve un gynecee fondamentalement pentamere, mais complique par une multiplication des

carpelles (Huber, 1980; Bondeson, 1986).
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1

Fig. 10.

e 4

2

Passage de la pentamerie a la dimerie dans Humbertia madagascariensis
Lefort; 2, detail du diagramme

theorique de la fleur selon les conventions de
deviation d avec la theorie.

: 1, diagramme phyllotaxique

vasculaire reel, montrant une

L'lNFLEXION DES FILETS STAMINAUX (Fig. 11)

Cette caracteristique de Humbertia ne se retrouve effectivement pas dans d'autres

Convohulaceae a fleur zygomorphe, telles que les Ipomoea de la section Quamoclit (Pichon,
1947 et obs. pers.). Cependant, dans ces exemples comparatifs, le tube corollin est tres

developpe, tandis que les antheres et le stigmate ne sont pas tres exserts : en fait ils sont tout

simplement « demasques » par Fepanouissement des lobes petalaires. En consequence les filets

staminaux n'y sont guere inflechis. Par contre, le genre Mina (Fig. 11, 1) montre dans le

bouton une tres nette inflexion des filets et du style {la). A Fan these, il y a memeune inversion
du sens de Finflexion (lb). L'organisation de Fandrocee est done comparable a celle de
Humbertia, et peut-etre plus complexe, si Fon tient compte de la zygomorphie de la corolle.

Le probleme du disque ovarien (Fig. 12)

Dans les Asteridae, le tissu nectarifere floral prend souvent la forme d'un disque entourant

Fovaire (Guedes, 1979). Ce disque n'est pas toujours bien visible, comme chez Capsicum
annuum (Solanaceae, cite par Huber, 1980) et, ainsi que le precise Rao (1971), la definition en

est surtout histologique : « ...there are species in which only a microscopical examination

would reveal wether a disk is present or not ». Anatomiquement, il est evident que la base

fortement elargie de Fovaire d" Humbertia represente un tel disque (Fig. 2, 13, N; Fig. 12, la,

tirets). L'originalite du genre consiste en ce que son disque inclus, et done exterieurement

invisible a Fanthese, devient proeminent au cours de la fructification (Fig. 12, lb). Ainsi les

observations de Pichon (1947) et de Lamarck (1786) sont-elles toutes les deux exactes, mais
ne s'appliquent pas au meme stade.
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Fig. 11. —Morphologie de l'androcee dans le bouton floral (a) et a l'anthese (b); 1, Mina lobata Cerv. in De la Llave

& Lex. ; 2, Humbertia madagascariensis Lam. (st, stigmate).

D'autre part, Pichon (1951) ne retrouve pas le disque annulaire dans le fruit; il interprets

cette zone comme un gynophore. La restauration du materiel d'herbier par cet auteur a ete

probablement incomplete : sa fig. 2 montre une capsule concave par en dessous, les graines

paraissant retractees dans les loges. L'action de Fammoniaque a 60° a permis de restituer une

morphologie certainement plus conforme a la realite (Fig. 12, lb) : la capsule est globuleuse,

les graines remplissent les loges et le disque est tres net.

La vascularisation nectarienne est encore bien dessinee dans le fruit et garantit qu'il ne

s'agit pas d'un artefact. Elle est entierement d'origine carpellaire, les traces apparemment
emises par les staminaux (Fig. 9, /) etant assimilables a des mediolateraux alimentant la paroi

ovarienne. Ce sont des ramifications phloemoxylemiennes, puis phloemiennes de ces medio-

lateraux et des medians qui irriguent le disque (Fig. 8, 3), selon un schema semblable a celui de

Calystegia sepium (Frei, 1955). Chez Convolvulus tricolor, meme les synlateraux carpellaires

envoient des branches dans le disque (Grelot, 1898).

La nature du disque ne fait done aucun doute chez Humbertia, si Ton considere la

convergence des donnees vasculaires et morphologiques (Fig. 12, la, lb, tirets). II est

homologable a des ligules dorsales de carpelles congenitalement soudees, comme Guedes Fa

demontre dans le cas des Labiatae (1964) et propose pour la plupart des Asteridae (1979). A cet

egard, Tindividualisation du disque a la fructification constitue un argument de poids, en

Tabsence de donnees teratologiques. L'origine du disque est en effet souvent indeterminable,

meme lorsque la vascularisation peut etre connue (Rao, 1971).
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La placenta tion et ses consequences (Fig. 12)

Comme l'avait remarque Baillon en 1889, Humbertia differe de toutes les autres

Convolvulaceae par sa multiovulie. En revanche, les ovules anatropes n'y sont pas hyponastes

(« ascendants ») ainsi qu'il les decrit, mais epinastes : ce genre ne peut done etre une
Solanaceae.

Le placenta massif de Humbertia suit le modele scrophulariaceen (Guedes, 1974;
Armstrong, 1985) : il est unique dans chaque loge et alors vascularise par le synlateral

carpellaire correspondant (Fig. 6, J, sic). Les expansions placentaires sont done classiquement

(Hartl, 1956) issues de la zone synascidiee du gynecee et ici, elles fusionnent memeavec le

plancher ovarien (Fig. 12, la, pointilles), selon une tendance deja ebauchee chez certaines

Scrophulariaceae (Diascia, Hartl, 1956). Une telle structure implique une pel tat ion basale des

carpelles, totalement inconnue chez les autres Convolvulaceae.

La persistance des lateraux carpellaires au centre du gynecee jusque dans le style (Fig. 6, 5
a 10, lc) est egalement tres surprenante pour une Convolvulacee. Dans cette famille, on observe

que les lateraux, soudes d'un carpelle a l'autre, passent en peripherie du gynecee des leur

separation d'avec les « placentaires », nommes ici rlc (Grelot, 1898; Hartl, 1962; Guedes,
1968). II en decoule que Fovaire devient uniloculaire au-dessus du placenta, mais il apparait

souvent cloisonne par suite du developpement d'un septum apical, sorte de rideau

parenchymateux issu de la proliferation basipete des zones transverses de styles unifaciaux,

ainsi que par une fausse cloison resultant de Texpansion d'un replum placentaire (Hartl,

1962; Guedes, 1979).

Les deux styles soudes de Humbertia sont bifaciaux, les lateraux carpellaires restant

distincts a ce niveau (Fig. \0/6, Jlc). La cloison, persistante dans le fruit, resulte done de la

fusion des parois carpellaires, cornme chez les Solanaceae (Huber, 1980). Une telle structure

n'est pas sans analogie avec celle des Convolvulaceae a styles gynobasiques, commeDichondra

I

Fig. 12. Humbertia
Lam., a, fleur, b, fruit; 2, Convolvulus mauritanicus Boiss., fleur (nectaire ovarien en tirets; placenta en pointilles;

vascularisation en trait noir epais).
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ou certaines especes de Cuscuta (Vidal, 1900; Tiagi, 1951; Hartl, 1962), mais la

participation des lateraux a ralimentation du style constitue une particularity tres remarqua-

ble. La ramification d'un de ces lateraux (Fig. 6, 70, rlc" 2 ), semble etre un echo de la

dissymetrie du gynecee. (

CONVOLVULACEAE(Fig. 12)

11 serait sans aucun doute difficile de rattacher Humbertia aux Convolvulaceae a la seule

lumiere de l'anatomie florale : les caracteres du gynecee paraissent a priori tres differents.

Pourtant, commeFa bien vu Lamarck en 1786, la structure du fruit est tres comparable a

celle de Yovaire des autres Convolvulaceae {Convolvulus mauritanicus, Fig. 12, 2). Les

modifications les plus considerables concernent la region placentaire : seuls les ovules

sommitaux, proches du compitum et mieux irrigues sont susceptibles de se developper. Leur

nombre maximal (4) est celui des branches vasculaires principales alimentant le placenta

(Fig. 6, 4, rlci, rlc'i, rlc 2 et rlc' 2 ). Ces ovules « favorises » sont dresses et reposent sur un

soubassement placentaire parseme d'ovules avortes reduits a des ecailles (Fig. 12, lb,

pointilles). Or un tel socle existe en realite chez toutes les Convolvulaceae (Fig. 12, 2, pointilles),

parfois sous la forme de poils pluricellulaires amyliferes {Convolvulus altheoides, Capus, 1878),

peut-etre homologues d'ovules.

Chez Humbertia l'avortement des ovules, sur lequel nous n'avons aucune donnee

embryologique (degenerescence des sacs embryonnaires, non-fecondation, competition inegale

avec les ovules sommitaux, etc.), a pour consequence le developpement de graines relativement

volumineuses, capables d'assurer une bonne installation des plantules (Haig & Westoby,

1988). II apparait alors que le gynecee de Humbertia, a Tanthese, pourrait representer l'etat

primitif des Convolvulaceae. La reduction du nombre d'ovules d'environ 40 a 4; la coalescence

des deux loges ovariennes —accompagnee de la differenciation d'un septum apical et d'un

replum —et Tindividualisation du disque conduisent a Torganisation typique de la famille : or,

la plupart de ces phenomenes surviennent au cours de la fructification. Par contraste, l'ovaire

de Convolvulus a deja acquis cette structure et la fructification n'apporte que des changements
dimensionnels, sans grande signification morphologique.

L'etat actuel des connaissances sur les structures florales des Convolvulaceae, y compris

dans les genres les plus repandus comme Ipomoea ou Merremia, ne permet guere de brosser

une esquisse memesommaire de la phylogenie du gynecee des Convolvulaceae. II est cependant

raisonnable de penser que le passage de la n- a la 4-ovulie a ete une etape precoce dans

revolution de la famille.

systematique

L^ensemble des caracteres anatomiques floraux milite en faveur d'un rattachement auxIf r +•*« < ^ m a m + >.

ce genre aux Erycibeae.

Maripa (Hallier, 1892; Pichon
?s pour confirmer ('attribution d(
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La tribu des Humbertioideae creee par Roberty en 1952, sur la seule base de la
multioyulie, conduirait a se priver d'une information capitale : un changement de placentation
(par reduction) a l'interieur d'une lignee naturelle.

CONCLUSION

Humbertia
apporte des elements entierement nouveaux pour la comprehension du gynecee —apparem-
ment si simple —des Convolvulaceae.

La placentation primitive parait avoir ete multiovulee, du type scrophulariaceen, le

soubassement placentaire des Convolvulaceae actuelles semblant etre un vestige de cet etat. La
cloison separant les deux loges ovariennes n'a pas la memevaleur morphologique que dans les

autres Convolvulaceae : il n'y a ni replum, ni septum apical. En contrepartie, les carpelles sont
peltes jusqu'au niveau d'insertion du placenta. Le disque ovarien est de nature ligulaire

carpellaire.

L'organisation du gynecee a ete comprise, chez Humbertia, par une confrontation des

stades floral et fructifere. Son aspect archa'ique est corrobore par d'autres caracteres :

irregularis et faible condensation de la vascularisation du calice, trace de pentamerie dans la

disposition des medians carpellaires (exprimee seulement dans les cas teratologiques), enfin

peltation carpellaire. Le port arbore erige pourrait d'ailleurs representer un trait ancestral dans
cette famille, oii abondent des formes lianescentes souvent peu lignifiees.

Les caracteres differentiels invoques pour eloigner Humbertia des autres Convolvulaceae se

sont reveles errones (absence de cellules secretrices, de disque) ou surevalues (absence de
phloeme interne, aussi chez Cuscuta ; inflexion des filets staminaux, aussi chez Mind), en accord

avec une systematique divisionniste.

L'extension des travaux d'anatomie florale aux groupes critiques, comme les Erycibeae,

Cuscuteae, etc., permet trait certainement d'aboutir a une meilleure comprehension des

tendances evolutives des Convolvulaceae.

Remerciements : Je remercie Mme Blaise Du Puy pour la correction du resume anglais.
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